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Intérêt des tests physiologiques dans la 
caractérisation du comportement de 
différentes variétés de cocotier sQumis à 
la sécheressec1 > 
Merits of physiological tests for characterizing the performance 
of different coconut varieties subjected to drought(1J 
Résumé. - Nous avons étudié les effets d'une sécheresse édaph1que 
sur l'état hydrique (potentiel hydrique foliaire et contenu relatif en 
eau), les échanges gazeux (transpiration, conductance stomat1que et 
asstm1lahon nette du gaz carbonique atmosphérique) la teneur et la 
composition en lipides membranaires des femlles de Jeunes cocotiers 
(Cocos nucifera L). Ces études sont menées dans le bul, d'une part 
d'affmer le~ connmssances concernant les mécanismes phys10logiques 
mis en oeuvre par le cocot1er en réponse à la contramle hydrique et 
d'autre part, d'évaluer la validité des paramètres physiologiques 
étudiés en tant que critères de sélection de génotypes rés1stanls à hi 
sécheresse. Cinq vanétés de cocotier ont été étudiées. Leur résislance à 
la sécheresse au champ esl plus ou mmns précisément connue : le Nain 
Jaune de Malaisie, NJM (sensible), le Nmn Rouge du Cameroun. NRC 
{sensible); le Grand Ouest Afncam. (GOA moyennement rémtant); Je 
PB 121 (N™ x GOA résistant) et le N<1in Jaune de Malaiste, issu 
d'embryons cultivés m vitro, NJM VP (sens1b1hté mconnue). Le~ 
plantes sont âgées de deux ans, cultivées dans des sacs ind1vtduels et 
sounus à une sécheresse édaphique par suspensmn d'arrosage. Les 
résultats montrent que les variétés narnes se déshydratent plus 
rapidement que le GOA. Le PB 121 présente un comportement 
intermédiaire entre celui des deux parents GOA et NThf La cmét1que 
de d1mmution des échanges gazeux en réponse à la sécheresse est 
identique chez les cinq variétés. La suppression des échanges gazeux 
est due es!>entiellement à la fermeture des stomate!>, phénomène 
dépendanl faiblement de l'état hydrique des palmes. Ceci suggère qu'il 
existe un signal racmairn indULsant la diminution de la conduct<1nce 
stomatique. Les teneurs en actdes gras des lipides foliaires diminuent 
en réponse à la contrainte édaph1que chez les cinq variétés, notamment 
dans le compartiment chloroplastique Les pertes en actdes gras sont 
très importantes pour le NRC, moyennes pour le NThf, le GOA et le 
NJM VP et faibles pour le PB 121. Ceci suggère qu'il existe des 
différences mtervariétales de tolérance cellulaire à la déshydratation 
même s1, dans l'ensemble. les cinq variétés de cocotier présentent de~ 
caractéristiques de forte tolérance.Les différents paramèlre!> employés 
permettent d'une part, de mettre en évidence des mécani.'.me.<, 
physiologiques encore inconnus et d'autre part. de distinguer les 
variétés d'après leur tolérance cellulaire à la déshydratation. 
Mots clés, - Cocotier, physiologte, sécheresse, mécanismes de 
résistance 
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AbsJract. - We stud1ed the effect of edaphic drought on the water 
statu~ (leafwater potential and relative tvater content), gas exchanges 
(transpiration, stomatal conductance and net atmospheric carhon 
dioxide assrmilation) and membrane lipid content and composition in 
the leares of )otmg coconul palms (Cocos nucifera LJ. These studies 
were carried out with a vrew to increa.dng knowledge of the 
ph_uiological mechmmms brought inlo play by cocom1t in respnnse to 
water stress and to assessing the validity of the physrological 
parameters studied as breeding enter/a for drought resistant 
genotype!i. FIFe lOconut i·arieties were studied. Therr re.'m·tance to 
drought in the field is more or less prec1sely hwwn: Malayan Yellow 
Dwa1:f, Mrp (suscept1b/e), Cameroon Red D~vmf, CRD (susceptible), 
West African Tal/, WAT (moderately res,stant), PB 121 (MYD x WAT, 
res1stmJ1) and the Malayan Yellow Dwa,f obtmned /rom embryos 
cultured in vitro, MYD CE (susceptibility unl9wwn) The plants were 
Iwo yean old, grown individually in polybags and subjected to edaphic 
drought by suspendmg watermg. The results showed that the dwarf 
vanetres become dehydrated more qu1ckly than the WAT. The 
pe,fm man ce of PB 121 fafü between that of the rwo parent~·, WAT and 
M'r"D. The reductîon in gas exchanges m response ta drought occurred 
idemicall) in allfi1·e varieties. The halt in gas exchanges was pnmardy 
due 10 sronwral closure, a phenomenon that 011/-,., s!ightly depends on 
tire water stat11s of the coconut palms. This suggests that there 1~ a 
signal Jrom the root., that induces a reduction in stomatal conductance. 
Tire farty ac1d wntent of leaf /ipids dropped m a/[ frve varieties in 
roponse ta edaphic dro11ght, especrnlly in the chloroplast 
compartme/11. Fatty acid loHes were considerable for CRD, average for 
' MYD, W.--\T and MYD CE and low for PB 121. Thfa suggests 
tli_fferences belli een l'llrieties for cel/ tolerance of dehydration, even 
tlw11glr the Jive i·arieties as a 1rlw/e revealed strong toleran,ce 
chamcterislln. The différent parameterr; used revealed physiological 
mechamsms as yet 11nknown and enabled a distinction to be made 
bell1'een fhe rnnetîes according to lhe dehydratwn tolerance of their cells. 
Key words. - Coco1mt, physiology, drought, resista11ce mechcmism. 
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L · expression du potentiel génétique des plantes dépend de 
facteurs de l'environnement tels que l'éclairement, la 
température, l' approvistonnement en eau. Ce dernier est, de 
plus. le principal facteur climatique limitant la croissance et le 
développement des plantes, en particulier dans les régions 
semi-arides, Daie (1988). Cependant les plantes résistent au 
manque d'eau au moyen de mécanismes anatomiques et 
physiologiques mtégrés. Ces mécanismes ont été classés en 
deux groupes : les mécarnsmes d'évitement et les mécanismes 
de tolérance (May et Milthorpe, ] 962 ; Levrtt, 1972). 
Dans le cas des mécamsme~ d'évitement, la diminution du 
degré d'hydratation des tissus végétaux est faible en période de 
sécheresse parce que la plante met en oeuvre différentes 
stratégies telles que la réduction de son cycle de dévelop-
pement et de la taille de ses surfaces transpirantes, un 
accroissement du volume racinaire. le contrôle efficace des 
pertes d'eau par la régulation stomatique. 
Dans le cas des mécanismes de tolérance, les plantes main-
tiennent une activité physiologique normale en dépit de la 
diminution de l'hydratat10n des tissus. La tolérance à la sé-
cheresse se situe alors à l'échelle cellulaire (tolérance 
protoplasmique). Elle peut se traduire par tme augmentauon de 
la teneur en acide abscissique dans les tissus foliaires (Wnght 
et Hiron, 1969 ; Beardsell et Cohen. 1975) : cette hormone 
induit la fermeture des stomates mais elle interviendrait 
également dans de nombrem .. processus impliqués dans 
l'adaptation cellulaire au déficit hydrique (Davies et Zhang, 
] 991). Un autre mécanisme de tolérance à la sécheresse est 
l'accumulation de solutés tels que la prohne (Stewart et 
Hanson, 1980; Pham Thi et Vieira da Silva, 1980) et les sucres 
(Vieira da Silva. 1968: Vartanian, 1981 ; Vasquez-Tello et ai.., 
1990). Ceo; solutés participent à l'ajustement osmotique du con-
tenu cellulaire et pennettent le maintien de la turgescence des 
tissus foliaires. Ils contribuent également à la protection directe 
des structures cellulaires et de leurs activités physiologiques. 
Parmi les mécanismes de tolérance cellulaire, certams 
impliquent les membranes mais ils sont encore mal connus. Il a 
été montré que la contrainte hydrique provoque une diminution 
du contenu cellulaire en protéines et en lipides qui sont les 
pnncipaux constituants membranaires (Dungey et Davies. 
1982), phénomène affectant particulièrement les membranes 
chloroplastiques (Zuily-Fodil et al.., 1990). 
Dans ce contexte, nous avons entrepris d'étudier plus 
finement l'impact de la sécheresse sur certarns composants 
membranaires et sur quelques unes des activités enzymatiques 
pouvant les altérer. Ces travaux initiés sur le cotonnier puis 
poursmvis sur des légumineuses tropicales, sont soutenus 
depuis 1988 par la Communauté écononnque européenne dans 
le cadre de projets STD]. STD2 et STD3. 
Ces recherches ont permis d'une part, d · affiner les 
connaissances concernant les réponses cellulaires au déficit 
hydrique. D'autre part. elles ont abouti à la nnse au pomt de 
tests pour le criblage de géniteurs tolérants à la sécheresse. En 
effet, les phénomènes observés en réponse à la contrainte 
hydrique sont d'autant plus marqués que les plantes sont 
sensibles. Ces tests sont actuellement utilisés dans des 
programmes de sélection en Afnque (arachide), au Brésil 
(vigna et cotonnier) et en Chine (cotonnier). 
Plus précisément, nos travaux ont montré que la sécheresse 
induit une diminution de la teneur en lipides polaires des 
membranes cellulaires (Pham Thi et al.., 1984) et surtout 
chloroplastiques (Fen-ari-Iliou et al.., 1984). Ce phénomène est 
dû à une inhibition de la synthèse de ces lipides et à une 
stimulation d'activités lipolytiques enzymatiques (El Hafid e1 
al .. , 1989) ou peroxydatives (Ferran-Ihou et al .. , 1992). En ce 
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INTRODUCTION 
The expression of genetic potential in plants depends on 
environmental factors, such as hght, temperature and water 
supply. The last is by far the main climatic plant growth and 
development limiting factor, especially in semi-arid regions 
(Daie, 1988). Nevertheless, plants withstand a lack of water 
through integrated anatomical and physiolog1cal mechanisms. 
These mechanisms have been class(fïed into two groups: 
avoidance and tolerance mechanisms (May and Milthorpe, 
1962; Levitt, 1972), 
ln the case of avoidance mechanisms, the reduction in the 
degree of plant tissue hydration is low in a drought perwd 
because the plant brings dzfferent strategies into play, such as 
reducing its development cycle and the size ofits transpiration 
surfaces, increasing its root volume and effectively controlling 
water loss through stomatal regulatwn. 
ln the case of tolerance mechanisms, plants maintain 
normal physwlog1cal activity despite a reduction in tissue 
hydration. Drought tolerance thus occurs in the cells 
(protoplasmic tolerance). lt may result in an increase in 
abscisic acid content in leaftissues (Wright and Hiron, 1969; 
Beardsell and Cohen, 1975); this hormone induces stomatal 
closure but ~·vould also seem to play a role in numerous 
processes involved in cell adaptation ta water dejicit (Davies 
and Zhang, 1991). Another drought tolerance mechanism is 
the accumulation of solutes such as praline (Stewart and 
Nanson, 1980; Pham Thi and Vieira da Silva, 1980) and 
sugars (Vieira da Stlra, 1968; Vartanian, 1981; Vasquez-Tello 
et al., J 990 ). The se solutes contribute to·wards the osmotic 
adjustrnent of cell content and enable turgidity maintenance in 
leaf tissues. They also contribute towards the direct protection 
of cell structures and oftheir physiological activities. 
Sorne cell tolerance mechanisms involve membranes, but 
little is yet knmvn about them lt has been shm1m that water 
stress causes a drop in cell protein and lipid contents, which 
are the main constituents of membrane (Dungey and Davies, 
1982), a phenomenon which particularly affects chloroplast 
membranes (Zudy-Fodil, et al., 1990). 
ln this context, we undertook to carry out a closer study of 
the 1mpact of drought on certain membrane components and 
on some of the enzymatic activities likely to alter them. The 
,vork was started on Cotton and later extended to tropical 
legumes and has been backed by the European Economie 
Comniumty since 1988 under STDJ, STD2 and STD3 projects. 
This research led to greater knowledge of cell responses to 
water deficits. Tt also led to the development of tests ta select 
drought tolerant parents. ln fact, the more susceptible the 
plant, the more marked are the phenomena observed in 
response to ·water stress. These tests are currently being used 
in breeding programmes in Africa (groundnut), Brazû (Vigna 
and Cotton) and China (Cotton). 
More precisely, our work showed that drought mduces a 
reduction in the polar hpid content of cell membranes ( Pham 
Thi et al., 1984) and particularly chloroplast membranes 
(Ferrari-lliou et al., 1984). This phenomenon ts due to 
inJubited synthesis of these lip1ds and stimulation of enzymatic 
(El Hafid et al., 1989) or peroxidative (Ferrari-lliou et al., 
1992) lipolytic act1Vlties. As regards membrane proteins, 
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qui concerne les protéines membranaires et, en particulier, 
celles des membranes chloroplastiques, nous avons également 
montré que la sécheresse provoque d'une part l'mhibition de 
leur synthèse (Zuily-Fodil et al .. , 1990) et d'autre part. une 
stimulation de l'activité d'enzymes les dégradant (Roy 
Macauley et al .. , 1992). Parmi ces enzymes, nous avons mis en 
évidence l'intervention d'une catégorie partlcuhère de 
protéases. 
Le travail présenté dans le cas du cocotier concerne les effets 
d'une sécheresse édaphique sur la teneur et la composition des 
lipides membranaires des feuilles. Parallèlement, nous avons 
suivi l'évolution de l'état hydrique et des échanges gazeux des 
plantes. Ces études, menées pour la première fois sur de jeunes 
cocotiers, ont pour objectif de préciser les connaissances 
concernant les capacités photosynthétiques et métabo1iques de 
jeunes cocotiers soumis au déficit hydrique. Elles permettent, 
de plus, d'évaluer l'efficacité des techniques employées pour la 
sélection de géniteurs performants. 
MATERIEL ET METHODES 
Les travaux ont été effectués à la stat10n IDEFOR/DPO 
Marc Delorme en Côte~d'Ivoire et au Laboratoire de Biochirme 
et Physiologie de l'Adaptation Végétale de l'Umversité Paris 7. 
Matériel végétal et culture des plantes 
Les variétés étudiées sont au nombre de cinq : le Grand 
Ouest Africain (GOA), le Nam Jaune de Malaisie (NJM), le 
Nain Jaune, issu d'embryons élevés in vitro (NJM VP), le Nam 
Rouge du Cameroun (NRC) et ! 'hybride NJM x GOA 
(PB 121). 
Les plantes sont âgées de deux ans. Elles sont cultivées, à 
l'extérieur, dans des sacs mdividuels en plastique d'une 
contenance de 50 litres. Le support est constitué d'un mélange 
de sable et de terre humique. Au cours des six premiers mois 
passés dans les sacs, les jeunes cocotiers ont reçu une quantité 
croissante d'engrais contenant tous les minéraux nécessaires à 
leur développement selon la méthode de Rognon (1971). 
Les plantes sont disposées en carré 1 atin 5 x S subdivisé en 
deux traitements : sécheresse et témoin. Les plantes témoins 
sont maintenues hydratées. Les plantes sont soumises à une 
contrainte édaphique imposée par suspension d'arrosage 
pendant 29 jours. Les plantes sont ensuite réhydratées pendant 
6 jours. 
Paramètres hydriques 
Les paramètres relatifs à l'état hydrique et aux échanges 
gazeux (vapeur d'eau et gaz carbonique) sont mesurés in situ, 
régulièrement au cours du cycle expénmental, quatre heures 
après le lever du soleil, sur les folioles centrales des palmes de 
rangs deux et trois. 
• Potentiel hydrique ('l'h) 
Ce paramètre est exprimé en MPa (Slavik, 1974). Il est 
mesuré au moyen d'une chambre à pression (SKPM 1400, 
Skye Instrument Ltd, UK). 
• Contenu relatif en eau (CRE) 
Il est calculé d'après la formule suivante (Weatherley, 1950: 
CRE= (MF-MS)/(Msat-MS) x 100; MF= Masse de mauère 
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especially those of chloroplast membranes, we also showed 
that drmtght causes inhibition oftheir synthesis (Zuily-Fodil et 
al, /990) and stimulates activity of the enzymes that 
âeteriorate them (Roy Macaufey et al, 1992) Among these 
en;-.ymes. \1,·e discovered the involvement of a particular 
category of proteases 
The work described on coconut concerned the effects of 
edaphic drought on membrane lipid contents and composition 
m leaves. At the same time, we monitored variations in water 
status and gas exchanges in the plants. These studies, 11Jhich 
were carried out for the first time on young Coconuts, were 
desrgned to provide greater knowledge of the carbon 
assimilation and metabolic abilities of young Coconuts 
sub1ected to a water deficit. They also enabled an assessment 
of the teclmiqiœs used to select parents that pe,form well. 
MATERIEL AND METHODS 
The 11-ork 1rns carried out at the IDEFOR/DPO Marc 
Delomre Station m the Ivory Coast and at the Plant Adaptation 
Bwchemistry and Physiology Laborator)/ at the University of 
Paris 7. 
Planting material and cultiva/ion 
Five varieties were studied: West African Tall (WAT), 
Malayan Yellow Dwarf (MYD), Yellow Dwarf obtained from 
embryos grown rn vitro (MYD CE), Cameroon Red Dwa,f 
(CRD) and the MYD x WAT hybrid (PB 121 ). 
The plants were two years old and grown outside in 
individual 50-litre polybags. The medium was a mixture of 
sand and Jwmic soil. During the first s1x months spent in the 
polybags, the young coconuts were given an increasmg amount 
of fertilizer containîng all the minerais necessary for their 
development according to the Rognon method ( 1971) 
The plants were laid out in a 5 x 5 Latin square subdivided 
into 11vo Jreatments: drought and control. The contrai plants 
were watered. The other plants were Subjected to edaphic 
drought imposed by not watering for 29 1days. They were then 
rehydrated for 6 days. 
Water parameters 
The parameters relative to water status and gas exchanges 
(water vapour and carbon diox;de) were measured regularly rn 
situ duri,ig the expercment, four houn after sunrise, on the 
central Jeaflets of rank two and rank three /ronds. 
• Water potential ('I' Ji) 
Tlûs parameter 1s expressed rn MPa (Slavik, 1974). Itis 
measured using a presrnre chamber (SKPM 1400, Skye 
Jnstrnments l.1d., UK). 
• Relative Water Content (RWC) 
This is calculated using lhe foliowing formula (Weatherley, 
1950): RWC = (FM-DM)l(Wsat-DM) x 100; FM= sample 
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fraîche de l'échantillon ; MS = Masse de matière sèche de 
l'échantillon; Msat = Masse de l'échantillon à la pleine 
turgescence. 
Le contenu relatif en eau a été mesuré in situ au cours du 
cycle de sécheresse et de réhydratation. 
• Contenu relatif en eau de folioles détachées 
Prélevé sur des plantes hydratées. il a été détermmé au cours 
d'un dessèchement de 24 heures en conditions d'éclairement, 
d'humidité relative et de température constante (200 ,Umol.m-2.s-1, 
60 % et 26 "C respectivement; Hygen, 1951). 
• Transpiration cuticulaire 
Il s'agit de la perte de vapeur a· eau des tissus vers l'atmosphère 
sans transfert stomatigue. La transpiration cuticulaire a été 
mesurée sur des segments de folioles prélevés sur des plantes 
hydratées. L'extrémité distale des segments est trempée dans une 
solution d'acide abscissique à 10-3 M pendant 1 heure 30 minutes. 
La transpiration cuticulaire est ensuite évaluée par les pertes d'eau 
subies par les segments au cours d'une série de pesées. Elle est 
exprimée en mg H2ü.m -2.s-1. 
• Activité photosynthétique, transpiration et conductance 
stomatique 
Les mesures ont été effectuées dans un système portatif à 
circult ouvert de type différentiel (AOC Co Ltd, Herts, 
England), en conditions de: lumière saturante pour la 
photosynthèse des jeunes cocotiers (Photosynthetic Active 
Radiation> 1000 µmol.m-2.s-1). La conductance stornatique à 
la diffusion de la vapeur d'eau est exprimée en mol H,0.m -2.s -1, 
la transpiration est expnmée en µmol H20.m -2.s -1, enfin 
l'activité photosynthétique nette e,;t exprimée en µmol 
C02.m -2.s·1 (Von Caemmerer et Farquhar, 1981 ; Ball. 1987). 
Teneur et composition en acides gras des lipides 
foliaires 
L'extraction des lipides foliaires est effectuée à partir de la 
partie médiane des folioles centrales des pahnes de rang deux. 
Les folioles prélevées sur les plantes témoins et contraintes 
sont lavées à l'eau distillée, séchées et broyées immédiatement 
après leur prélèvement. 
Les lipides foliaires totaux sont extraits par broyage dans un 
mélange de méthanol, de chloroforme et d'eau(] :1:1 v/v/v; 
Bligh et Dyer, ] 959). La quantité et la nature des acides gras 
des lipides de l'extrait total sont déterminées par 
chromatographie en phase gazeuse (chrornatographe 3300, 
Varian, USA). Les catégories lipidiques sont analysées par 
chromatographie sur couche mince (Lepage. 1967). Pour 
chacune d'elle, on détermine la quantité et 1a nature des acides 
gras. 
Les teneurs en acides gras dans l'extrait total ont été 
mesurées chez les plantes hydratées (- 0,4 MPa < 'Ph < - 0,7 
MPa), chez les plantes subissant une sécheresse moyenne (- 1,3 
MPa < lf't < -1,5 MPa) ainsi que chez les plantes sévèrement 
contraintes (-1,8 MPa < lf'h < -2,2 MPa). Les teneurs en acides 
gras dans les différentes classes lipidiques ont été déterminées 
dans le cas des plantes hydratées et soumises à une sécheresse 
sévère. 
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fresh matter l1''eight; DM= sample dry malter weight; Wsat = 
weight of Jully turgid sample. 
The relative water content was measured m situ during the 
drought and rehydration cycle. 
• Relative water content in detached leaflets 
Taken from the control plants. This was determined during 
a 24-hour drying out period under constant light, relative 
humidity and temperature conditions (200 µ,,wl.m-2.s-1, 60% 
and 26°C respectively; Hygen 1951). 
• Criticular transpiration 
This is water loss ,[rom tissues to the atnwsphere without 
any stomatal transfer. Cutlcular transpiration was measured 
on segments of leaflets taken from the contrai plants. The 
distal end of the segments was soaked in a 10-3 M absc1sic 
aCld solution for 1,5 hours Cuticular transpiratwn was then 
evaluated from the water los ses suffered by the segments 
d1mng a series of weighing operations. It is expressed'in mg 
H20.m-2.s-1. 
• Carbon assimilation, transpiration and stomatal 
conductance 
Mea~·urements were carried out on a portable differential 
type open circuit system (ADC Co. Ltd., Herts. England), 
under saturating light conditions for young Coconuts 
(Photosynthetic Active Radiation> J,000 µmol.m·2.s-l). 
Stomatal conductance to water vapour dfffusion is expressed 
in mol H20.m:2.s-l, transpiration is expressed in µmol H2o.m-
2.s-l. and net carbon assimilation fa expressed in µmol co2.m-
2.s-l (Von Caemmerer and Farquhar, 1981; Ball, 1987). 
Fatty acid content and composition of leaf lipids 
Leaf lipids were extracted from the median section of the 
central leaflets of rank two /ronds. The leaflets taken from the 
control plants and stressed plants were washed in distilled 
water, dried and ground up immedzately after sampfing. 
The total leaj lipids were extracted by grinding the leaves in 
a mixture of methanol, chloroform and water ( 1: 1: l v/v/v, 
Bligh and Dyer, 1959). The quantity and t;pe of fatty acids 
from the lipids of the total extract were determined by gas 
chromatography ( 3300 chromatograph, Varian, USA). The 
lipid categories were anafyzed by thin layer chronwtography 
(Lepage, 1967). The quanti(v and type offatty acids were 
determinedfor each ofthem. 
The fatty aczd contents in the total extract were measured in 
the control plants (-0.4 MPa <'Ph< - 0,7 MPa), in plants 
subjected to mild stress (-1.3 MPa < 'Ph < -1,5 MPa) and in 
plants subjected to severe stress (-1.8 MPa < 1Ph < -2,2 MPa). 
The fatty acid contents in thedifferent lipid categones were 
determined for control plants and those subjected to severe 
stress. 
Retour au menu
Oléagineux, Vol. 49, n°4 - Avril 1994 
0,0 ~-----------------~ 
= 



















-- NJM VP (MYD GE) 
- GOA(WCT) 
-- NRC (GRD) 
•···••·•·· NJM (MYD) 
- - PB121 
70 ~-~-~----~-~--~-~-~ 
0 5 10 15 2i 
Temps (Jours) (Time - days) 
FIG. 1. - Effet de la suspension d'arrosage (j· 0 à J 29) et de la 
réhydratatwn (R, j'30 àj·36) sur le potentiel hydrique (MPa) et le contenu relatif 
en eau des palmes(%) - (Effect of halting watering -day O to day 29- and 
rehydrating -R, day 30 ro day 36- on rhe warer potennal -MPa- and the relafll·e 
water content of the fronds -%) 
FIG. 2, - Effet de La suspension d'arrosage G O à j: 29) et de la 
réhydratation (R, j:30 à j:36) ~ur l'activtté pbotosynthét1que nette (µmol 
CDz m·2 s·l), la transrratlon (mmol HzO.m-2.s-1) et la conductance 
stomanque (mol HzO.m· .s· 1) - (Effectof haltmg watermg -day O to day 29-
and reydratmg -R, day 30 /o day 36- on net carbon assimilation -µmol 
C02 m· s·l _, transp1ranon -mmol H20 m-2 1··1 _ and stomatal condu.crance -
molHzom-2.s-l) 
RESULTATS 
Evolution du potentiel hydrique et du contenu relatif 
en eau en fonction de la durée de la sécheresse 
Les plantes contraintes ont été soumises pendant 29 jours à 
une sécheresse expérimentale imposée par suspension 
d'arrosage. Au cours de l'expérience, on observe pour toutes 
ces plantes une diminut:ron du potentiel hydrique et du contenu 
relatif en eau (Fig. 1 ). Après 29 jours de suspension d'arrosage, 
les plantes ont été réhydratées pendant 6 jours. Le potentiel 
hydrique et le contenu relatif en eau des 5 vanétés reprennent 
leur valeur initiale deux jours après ]a réhydratation. 
Durant les 8 premiers jours de traitement, Il n'y a pas de 
différences entre les 5 variétés. Ce n'est que pendant la 
seconde phase de la contrainte hydrique (du Jour 8 au jour 29) 
R 
-- NJM VP (MYD CE) 
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RESULTS 
Variations in water potential and relative water content 
depending on the duration of water stress 
The stressed plants were sub1ected for 29 days ta 
experimenla{ drought imposed by not watering. During the 
e.xperiment, a drop in l1mter potential and in relative water 
content were seen for ail these plants (Fig. 1). After not 
ivatering for 29 days, the plants were rehydrated for 6 days. 
The water potential and relatrve water content returned to 
their initial i·alue in al/ five varieties two day~· after 
rehydration. 
There was no difference between the 5 varieties for the first 
8 days of the treatment and lf was not until the second phase of 
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que les variétés peuvent être classées en fonction de leur 
vitesse de déshydratation. 
Trois variétés présentent une vitesse de déshydratation rapide. 
Il s'agit des variétés NJM, NRC et NJM VP. Au sein même de 
ce groupe, il existe des différences : NRC et NJM VP se 
déshydratent plus vite que NJM. La variété GOA présente une 
vitesse de déshydratation faible. Entre ces extrêmes, la variété 
PB 121 présente une vitesse de déshydraLat10n moyenne. Elle 
est proche de son parent GOA en ce qui concerne la diminution 
du potentiel hydnque , par ailleurs la vitesse de diminution de 
son contenu relatif en eau est intermédiaire entre ce11e des deux 
parents GOA et NJM. 
Evolution de la conductance stomatique, de la 
transpiration totale et de l'activité photosynthétiqne 
en fonction de ]a durée de la suspension d'arrosage 
Les graphiques de la figure 2 montrent que la sécheresse 
provoque la diminution des trois paramètres. Après 10 jours de 
suspension d'arrosage, les plantes des 5 variétés ont cessé de 
fixer le gaz carbonique et de transpirer car Jeurs stomates sont 
fermés. Après la réhydratation, on observe une reprise de la 
transpiration et de l'activité photosynthétJ.que due au moins en 
partie à la réouverture des stomates. 
Les 3 paramètres étudiés évoluent de manière identique sous 
l'effet de la contrainte hydrique pour les 5 variétés : ils 
présentent une phase de maintien puis une phase de déclin. Les 
différences observées entre les variétés ne sont pas 
importantes. Cependant. la variété NJM VP se distingue par 
une transpiration totale et une conductance stomatique élevée 
et par une activité photosynthétique faible. Cette variété 
présente donc une plm faible efficience de r eau que les autres. 
La vanété NRC présente une reprise de l'activité 
photosynthétique, de la transpirat10n et de la conductance 
stomatique pendant la suspension d'arrosage. 
Après la réhydratation, la transpiration et la conductance 
stomatique retrouvent leur valeur initiale plus rapidement que 
l'activité photosynthétique. Ceci est très net pour la variété 
PB 121. Après 7 jours de réhydratation, l'activité 
photosynthétîque moyenne, toutes variétés confondues, est de 
40 % inférieure à la moyenne initiale. On observe de plus que 
les 3 variétés naines présentent une reprise plus lente que celle 
du GOA et du PB 121. 
Corrélation entre les paramètres 
Après avoir examiné ]'évolution des paramètres au cours de 
la contramte hydrique, nous avons recherché les corrélations 
qui peuvent exister entre eux. 
• Evolution de l'act:Iv1té photosynthétique en fonction du 
, potentiel hydnque 
La relation entre les 2 paramètres est de type linéaire (Fig. 3 
et Tabl. I). Elle est équivalente pour 4 variétés. Seule la variété 
NRC présente un comportement particulier : il n'existe pas de 
relation entre le potentiel hydrique et 1' activité 
photosynthétique. 
• Evolution de la conductance stomatique en fonction du 
potentiel hydrique 
La relation entre les 2 paramètres est de type linéaire lorsque 
les valeurs de conductance stomatique sont inférieures à 
0,07 mol. m-2.s-1 (Fig. 4 et Tabl. 1)- Ces résultats montrent que 
les stomates se ferment dans un premier temps sans que le 
potentiel hydrique diminue. 
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water stress (day 8 to day 29) that the varieties could be 
classffied according to their dehydration rate. 
Three varieties had a rapid dehydration rate: MYD, CRD 
and MYD CE. There were differences even within this group: 
CRD and MYD CE became dehydrated more quickly than 
MYD. The WAT variety had a slow dehydration rate. PB 121 
had a moderate dehydration rate falling between these trvo 
extremes. lt was simzlar toits WAT parent as regards the drop 
in water potential; moreover, the ~peed of the fall in its 
relative water content '\-Vas intermediate betu-·een that of the two 
parents, WAT and MYD. 
Variations in stomata.l conductance, total transpiration 
and carbon assimilation depending on how long 
watering is halted 
The graphs in figure 2 show that water stress caused a drop 
in the three parameters. Ten days after halting watering, the 
plants of ail five varieties stopped fixing carbon dioxide and 
transpiring, as their stomata were closed. After rehydration, 
resumed transpiration and carbon assimilation due at least in 
part to reopening of the stomata were seen. 
The three parameters studied changed identically for all five 
varieties under the effect of water stress: a maintenance phase 
.followed by a decline phase. The dijferences observed between 
the varieties were not great. However, the MYD CE variety 
stood out due to its high total transpiration and stomatal 
conductance and its low carbon assimilation. This variety 
therefore has poorer "water efficiency" than the others. The 
CRD variety resumed carbon assimilation, transpiration and 
stomatal conductance during the suspended watering period. 
After rehydration, transpiration and stomatal conductance 
returned to their initial value more quickly than carbon 
assimilation. This was very marked for PB 121, After 7 days of 
rehydration. mean carbon assimilation for all varieties 
combined was 40% less !han the initial mean. Moreover, the 
three dwarj' varieties were seen to resume carbon assimilation 
more slowfy than the WAT and the PB 12L 
Correlati.on between parameters 
After examining the changes m the parameters dunng water 
stress, we looked f'or any correlations that might exist between 
them. 
Changes in carbon assimilation depending on water 
potential 
The relation between the two parameters was linear ( Fig. 3 
and Table 1). It was the same for 4 varieties. Only the 
peiformance of the CRD was different: there was no r'elation 
between water potential and carbon assimilation. 
• Changes in s'tomatal conductance depending on l-1;ater 
potential 
The relation between the two parameters was linear when the 
stomatal conductance values were less than 0.07 mol.m -2.s -1 
( Fig.4 and Table !). These results show that the stomata closed 
initially without any drop in water potentia!_ 
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TABLEAU I. - Valeur de r2 des régressions linéaires établies entre ]es différents paramètres: activité photosynthétique (A) et 
potentiel hydrique (\fh), conductance stomatique (gs) et potentiel hydrique ('Ph), activité photosynthétique (A) et conductance 
stomatique (gs) - (Value of r2 of the linear regressions established between the different parameters: carbon q_ssimilation -A- and 
water potential -'f'h-, stomatal conductance -gs- and water potential _qih., carbon assimilation -A- and stomatal conductance -gs). 
Hybrides (Hybrids) GOA(WAT) PB121 
,2 (Al'l'h) 0,563 0,387 
r2(gs/'f'11) 0,439 0,355 
r2 (A/gs) 0,390 0,553 
12 
"' 
" ~ + 0 + ~ 
:§ 
§ 
~ if. ~ ~ 8 -~ 
0 + i2:;::-
~ + 




~ ci + i- + + ~ 4 + 
" 




- 2.0 1.5 1.0 05 0.0 
Potentiel Hydrique (MPa) (Water potential) 
FIG. 3. - Relatioo eotre L'act1v1té photosynthétigue nette (µmol C02.m-2 s-1) 
et Je potentiel hydrique (MPa) de J • 0 à J : 10 de la suspension d'arrosage, pour la 
vaoété NJM VP - (Relation between nef wrbon a.nimiù.uion -µmol co2.nc2.s"l. 




" + C + 0 + ~ 1 + + ~ + ~ 
~ 8 + § + 
'f2~ + ~ + w• 
"'E + w~ CO + wE + ~ ci 1- 4 ë 
" 
NJM (MYD) i§i 
= 
,, = 0,628 




0.00 0.05 010 0.15 0.20 















@_cf O 12 















NJM VP (MYD) 
r2 =0563 
Pa 0,0003 








Potentiel Hydrique (MPa) 
















FIG. 4. - Relation entre la conductance stomatJgue (mol H:iO m·2.s-L) et le 
potentiel hydngue (MPa) <le j : 0 à J : 10 de la suspension d'arrosagë, pour la variété 
NJM VP - (Re/atîo11 between stomatal conductmKe -mf!l H20.m·2 s· l _ and water 
po1e111ial -MPa- from day O to da, JO of 110 watermg, forvariety MYD CE) 
FIG. 5. - Relati011 entre l'activité phot~ynthét1gue nelte (µmol C02 m-2 s-1) i?( la 
cond11ctance stomatique (exprimée en mol H-,o.m-2,çl) deJ: 0 àJ JO de La 
.suspension d'arrosage, pour la variété NJM-----. (Re/arion be1ween net ( arbon a.1s1mdatwn -
µmol co2.11i"2.s-l- and s/omawl conduc1a11ce -expressed in mol H 2o m·2 s· l - /rom 
da), 0 ro day JO of no ua1eri11g. for wme,:r MYD) 
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• Relat10n entre l'activité photosynthétique et la 
conductance stomatîque 
Les courbes de la figure 5 montrent quïl existe une relation 
hnéaire entre les 2 paramètres. Il semblerait, d'après les 
résultats, que pendant la contrainte hydrique, Je principal 
facteur de diminution de l'activité photosynthétique soit la 
fermeture des stomates. Ceci est vrai pour toutes les variétés 
(Tabl. 1). 
Diminution du contenu re]atif en eau de folioles 
détachées 
Les courbes de la figure 6 montrent le suivi du dessèchement 
de folioles après leur excision. L'évolution de la teneur relative 
en eau de chaque variété permet de distmguer 3 types de 
réponse NJM VP présente une vltesse de déshydratation 
élevée, au contraire la variété GOA répond à l'excision par une 
faible vitesse de déshydratation, enfm des valeurs moyennes 
sont obtenues pour NJM, NRC et PB 121. 
Mesure de la transpiration cuticulaire 
La transpiration cuticulaire constitue le seul mécanisme de 
perte d'eau lorsque les stomates sont fermés. C'est donc un 
paramètre important puisque les stomates se ferment après 
quelques Jours de suspen5ion d'arrosage La transpiration 
cuticulaire a été mesurée sur des segments de folioles traités à 
1' acide absci ssique. 
NRC présente la:!lus forte transpiration cuticulaire (1.77 ± 
0,14 mgH2ü. m- .s- 1). GOA et PB 121 présentent une 
transpiration cuticulaue faible (1,25 ± 0.27 et 1,24 ± 0,10 
rngH20. m-2.s-1 respectivement). NJM et NJM VP présentent 
une transpiration cuticulaire moyenne (1,49 ± 0,11 et 1,40 ± 
0.19 mgHzO. m-2.s-l :respectivement). 
Evolution de la teneur en acides gras totaux au cours 
de la sécheresse 
Les teneurs en acides gras de l'extrait lipidique total ont été 
mesurées dans le cas des plantes témoins ou soumises à une 
cont:rarnte hydrique moyenne et sévère. La suspension 
d'arrosage provoque dans tous les cas la dimmution de la 
teneur totale ~n acides gras (Fig. 7). Cependant, on observe 
difté:renls comportements : les variétés PB 121 et NTh1 VP 
perdent peu de lipides aussi bien lors de la sécherese moyenne 
(] 8% et 14% de pertes respectivement) que de la sécheresse 
sévère (0 et 10% respectivement) : les variétés GOA et NRC 
présentent des pertes importantes lors de la sécheresse 
moyenne (36% et 42% respectivement), le phénomène 
s'atténuant par la suite, et enfin, la variété NTh1 perd peu de 
lipides lors de la sécheresse moyenne (6%), par contre la perte 
est de 30% en réponse à la sécheresse sévère. 
Les quantités d'acides gras des différentes catégories 
lipidiques ont été déterminées dans le cas des plantes hydratées 
ou soumises à une sécheresse sévère. Le monogalacto-
syldiacylglycérol (MGDG) et le digalactosyldiacylglycérol 
(DGDG) sont les deux catégories lipidiques les plus 
représentées (Fig. 8) : Je MGDG représente à lm seul environ 
30 % de la masse totale d'acides gras. Ces catégories lrpidiques 
sont caractérü,tiques du compartiment chloroplastique. 
Le traitemenl de sécheresse induit une diminution des 
teneurs en acides gras constitutifs des différentes catégories 
lipidiques (Fig. 8). Chez les 5 variétés, les teneurs en 
galactolipides présentent les plus importantes diminutions. 
Oléagineux, Vol. 49, n°4 - Avril 1994 
• Relation between carbon assimilation and stomatal 
conductance 
The curves in figure 5 show that there was a linear relation 
between the 2 parameters. The resu!ts would seem ro indicate 
that the main factor reducing carbon assimilation during water 
stress was stomatal closure. This was true for all the varieties 
(Table l) 
Redue/ion in the relative water content of detached 
leaflets 
The curves m figure 6 show the graduat drying out of the 
lea.flets after excision. The changes in relative water content 
for each varie()' reveal three t)'Pes of response: MYD CE had a 
rapid dehydration rate, uniike the WAT variety ·w/uch 
responded to excision with a slow dehydration rate, and 
moderate dehydration rates rvere obtained for MYD, CRD and 
PB 121. 
Measurement of cuticular transpiration 
Cuticular transpiration is the only water loss mechanism 
when the stomata are closed. It is therefore an important 
parameter since the stomata cfosed a few days ajier watenng 
was halted. Cuticular transpiration was measured on leajlet 
segments treated with abscisic acid. 
CRD had the highest rnticular tramqJiratwn ( 1. 77 ± 0 J 4 
mgH20. m- 2·s-l ). WAT and PB 121 had low cuticular 
transpiration (1.25 ± 0.27 and 1.24 ± 0.10 mgH2o. m-2.s-1 
respective[)''). MYD and MYD CE had rnoderate cuticular 
transpiration (1.49 ± 0.11 and 1.40 ± 0.19 mgH20. m-2.s-l 
respectively ). 
Changes in total fat/y acid content during water stress 
The fatty acid contents of the total lipid extract i-vere 
measured in both control plants and those sub1ected to mild 
and severe water stress. Hafting watenng caused a drop in 
overall fatty acid content in all cases ( Fig. 7). However, 
different peiformances were observed: varieties PB 121 and 
MYD CE lostfew lipids during bath mild stress (18% and 14% 
tosse~· respectively) and severe stress (0 and 10% respectively); 
vaneties WAT and CRD revealed substantial lasses during 
mild stress (36% and 42% respective/y), wluch subsequentfy 
lessened and, jînally, MYD lost few lipids during mild stress 
(6%), but lost 30% in response to severe stress. 
The quantifies of fatty acids for the different lipid categories 
were determined in bath contrai plants and those subjected ta 
severe stress. Monogalactosyldiacylglycerol (MGDG) and 
digalactosyfdiacylglycerol ( DGDG) were the two lipid 
categories most represented (Fig. 8); MGDG a/one accounted 
for 30% of the total mass offatty acids. These lipid categories 
are characteristic of the chloroplast compartment. 
The water stress treatment induced a reduction in the fatty 
acid contents of the different lipid categodes (Fig. 8). In the 5 
varieties, the galactolipid contents underwent the greatest 
reductions. However, difterences were observed, notabfy as 
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- GOA(WCT) 
-- NRC (CRD) 
-- PB121 
········· 
-- ······· .•. 
---- \ 
····•····· NJM (MYD) 
~ ~ NJM VP (MYD CE) \ 
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FIG. 6. - Evolution du contenu relatif en eau de folwles détachées. prélevées sur des plantes hydratées pms soumises pendant 24 heures à un de1sèchement dans des 
condition~ de lunûère (200 µmol m·2 s·l ), de température (26 °C) et d'humidité relative (60 %) consluntcs. - (Changes in lhe relative water content of detached leaflet1, 
rakenjrom con.trol plants then sub1ecred ta d1y111g out for 24 hours under consrant l1ghl -200 µ11101.111·2 s·l., remperat11re -26 °C- and relative humidity -60%- conditwns) 





!!oo!! /Mild stress) 
Stress intense 
c=i (Severe stress) 
Cependant, on observe des différences notamment en ce qui 
concerne la diminution de la quantité d'acides gras dans le 
MGDG. Celle-ci est plus faible chez PB 121 (-24%) que chez 
les autres variétés NRC présente une d1mrnution de 61 %, 
GOA présente une diminution moyenne de 39 %. Les deux 
Nains Jaunes NJM et NJM VP présentent des diminutions 
équivalentes (56 et 55 % respectivement). 
La réhydratation des plantes entraîne la remontée des teneurs 
en acides gras des lipides. Ce phénomène témoigne d'une 
reprise des synthèses et/ou d'un ralentissement des 
phénomènes dégradatifs. Après 4 jours de réhydratation. les 
teneurs totales en acides gras représentent chez les 5 variétés 
80 % des teneurs mittales. 
DISCUSSION 
La tolérance cellulaire à la déshydratation est un facteur 
md1spensable à l'adaptation à la sécheresse. En effet. elle 
pennet d'une part, de conserver une activité fixatrice de gaz 
carbonique pendant les périod~s de séchere~se (Lopez et al .. 
1988) et d'autre part, d'assurer une reprise rapide de la 
croissance et de la production de biomasse lorsque r eau est à 
nouveau disponible. Dans le cas des jeunes cocotiers soumis à 
une contrainte édaphique, la fenneture des stomates semble le 
FJG. 7. - Effel de l'mten~11é de lu contrainte hydrique sur les teneurs totales 
en acides grns des Lipides foliaires , témoin, potentiel hydrique compas entre -0,4 
et-0,7 MPa; stres~ modéré, potenuel hydnque compns entre -1,3 et-1,5 MPa; 
stress mtense, potentiel hydnque compns entre - l ,8 et -2,2 MPa - (Effect of 
warer stren mtenslfy on overall leaf lipid fatty aC1d co1uen/s Contro/, water 
poreritiol between -0.4 and-0.7 MPa, mild stress, water pote11tial between -1 3 and 
-1 5 MPa; sei'ere stress, warer polential between -1 8 and -2 2 MPa) 
regards the reductwn of the quantity of fatty acids in the 
MGDG, which was lower in PB 121 (-24%) than m the other 
varietœs: 61% drop in CRD, mean d~op of 39% in WAT. The 
two yellow dwarfî MYD and MYD CE revealed equivalent 
reductions (56 and 55% respectively ). , 
Plant rehydration led to a nse in the fatty acid contents of 
the hpids. This pherwmenon reflects resumed synthesis and/or 
a slowmg down of the deteriorating phenomena. After four 
days of rehydration, the overall fatty acid contents were 80% 
of the initial contents in all five varieues. 
DISCUSSION 
Ceffolar rolerance of dehydration is an essential factor in 
adaptation ta drought. ln fact, it makes it possible ta maintain 
carbon droxide fixation during periods of water stress (Lapez 
et al.. 1988) and to ensure rapid resumption of growth and 
bwmass producrion once water is available again. ln the case 
of yowzg coconuts subjected to edaphic water stress, stomatal 
closure seems to be the main carbon assimilation limiting 
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principal facteur limitant l' acti" ité photosynthétique : les jeunes 
cocotiers adoptent donc une stratégie d'évitement de la dés-
hydratation. Une stratégie similaire a été observée dans le cas de 
cocotiers adultes (Daniel et Ochs, 1978) mais ce résultat n·avait 
jamais été mis en évidence dans le cas de jeunes cocotiers. 
La fixation nette du gaz carbomque atmosphérique est 
rapidement inhibée par la fermeture des stomates. Ce 
phénomène limite donc l'observation des effets de la 
suspension ct·arrosage sur les processus photosynthétiques 
chloroplastiques. 
Après la réhydratat10n, nous avons constaté que la 
conductance stomatique n'est plus le principal facteur limitant 
la photosynthèse. Ceci peut s'expliquer par un dysfonction-
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factor: young coconuts therefore adopt a dehydration 
avoidance strategy. A similar strategy has been observed in the 
case of adult coconuts (Daniel and Ochs, 1978), but this result 
had never been detected in young coconuts. 
Net fixation of atmospheric carbon dwxide is rapidly 
rnhibited by stomatal closure. Thu phenomenon therefore 
limits observation of the effect of halting 1-vatering on 
chloroplastic photosynthesis processes. 
After rehydration, we noted that stomatal conductance was 
no longer the main factor limiting photosynthesis. This may be 
explained by chloroplast ma(functioning after the series of 
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FIG. 8. - Effet de l'intensité de la contrnmte hydrique sur les teneurs en acides gras des différentes clas~es lipidiques. MGDG, monogalactosyldiacylglycé10J , DGDG 
digalactosyldiacylglycérol ; PC pho~phatidylcholine ; PG phosphat1dylglycérol ; PE, phosphatidyléthaoolamine ; PL, autres phosphohp1des (phosphat1dylinositol + 
dtphosphalldylglycéwl + actde phosphat1dîque); LN lipides neutres. têmom potentiel hydrique compm entre -0,..J. et -0,7 MPa; stress mtense, potentiel hydnque compris 
entre -L,8 et -2,2 MPa - (Effect of water stress 1ntens1ty on the fatty acid contents of the different lip1d caregones MGDG mrmogalactosyldicnvlgl)'Gero/, 
DGDG digal.ac/osyldwcylglvcerol; PC phosphatidylcholme, PG phosphatidylgtycerol, PE, phosphatidylethmw/amme , PL, other phospholiprds (phosphatidylinos1tol + 
diphosphalrdylgl)'cero/ + p!unphatidic o.ud- NL, neutral lipids. Control, wa/er potenual between -0.4 and -0 7 MPa; sev~re stre~j,, water potentwl between -1.8 and -2 2 MPa) 
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nement des chloroplastes consécutif à la cascade de pertur-
bations qui surviennent quand les stomates commencent à se 
fermer (augmentation de la température foliaire, photo-
inhibition, etc, Chaves, 1991). Il semble qu'une contrainte 
hydrique prolongée provoque l'intervention de facteurs non-
stomatiques dans la régulation de la photosynthèse. 
Lors de l'mstallatrnn de la sécheresse, la conductance stoma-
tique détermine l'activité photosynthétique. Il importe donc de 
déterminer les facteurs responsables de la diminution de la 
conductance stomatique. Nos résultats ont montré que les 
premiers mouvements de fermeture des stomates ne dépendent 
ni du contenu relatif en eau, ni du potentiel hydrique des palmes. 
L'état hydrique des tissus foliaires n'est donc pas le signal qui 
déclenche la fermeture des stomates. Ce type de réponse a été 
observé chez d'autres plarites, et dans ce cas, c'est l'acide 
abscissique produit par les racines qui provoque la fermeture 
stomatique (Zhang et Da vies, 1990; Passioura, 1988). 
L'analyse des lipides membranaires montre que la 
sécheresse induit une diminution de la teneur en lipides 
foliaires et particulièrement celle des lipides chloroplastiques. 
Ce phénomène a été observé notamment dans le cas des 
légumineuses tropicales que nous avons étudiées (Pham Thi et 
al., 1984 ; Pham Thi et al., 1990). De plus, nous avons montré 
que la diminution du contenu en acides gras des lipides 
membranaires est d'autant plus importante que la variété est 
peu tolérante à la déshydratation. Il semble donc qu'il existe 
des différences intervariétales de tolérance à la déshydratation 
chez le cocotier. 11 faut cependant remarquer que les 5 variétés 
de cocotier présentent des teneurs en acides gras membranaires 
très inféneures à celles des plantes annuelles étudiées et 
qu'elles sont voisines des teneurs mesurées chez des plantes 
reviviscentes telles que Ramonda serbica (Pham Thi et al., 
1990). De plus, les différences observées entre les variétés de 
cocotier ne sont pas aussi importantes que les différences 
intervariétales déterminées dans d'autres genres. Ceci suggère 
que la résistance membranaire au déficit hydrique est élevée 
chez les 5 variétés de cocotier étudiées. 
CONCLUSION 
Les résultats obtenus au cours de cette étude permettent 
d'évaluer l'intérêt des différents paramètres utilisés pour la 
caractérisation de la résistance à la sécheresse des variétés de 
cocotier. 
Paramètres relatifs aux échanges stomatiques de 
vapeur d'eau 
Chez les 5 variétés, la transpiration et la conductance 
stomatique diminuent de manière identique sous l'effet de la 
contrainte hydrique. Ces paramètres ne permettent pas de 
séparer clairement les vanétés les unes des autres. Ils ne 
constituent donc pas des critères adaptés à la sélection des 
Jeunes cocotiers, comme c'est le cas pour le palmier à huile 
(Adjahossou, 1984). La conductance stomatique peut 
cependant être un paramètre discriminant chez les adultes 
comme l'a montré Rajagopal (1990) Néanmoins, ce type de 
mesure a perrnis de mettre en évidence l'existence d'un s1gnal 
racinaire responsable de la réduction de la transpiration et de la 
conductance stomatique, surtout chez NRC. Ce signal pourrait 
être l'acide abscissique. 
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disrnptwns that occur when the stomata begrn to close 
(increase Ïll leaf temperature, photoinhibition, etc., Chaves, 
1991 ). It seems that prolo11ged water stress bnngs non-
stomatal fàctors into play in phoJosynthesis regulation. 
When water stress sets in, stomatal conductance determines 
carbon assimilation. !t is therefore important to detennine the 
factors responsible for the reduction in stomatal conductance. 
Our resufts showed that the first moves to close the stomata 
depe11ded neither on the relative water content, nor on the 
water potential of the /ronds. The water status of leaf !issues is 
not therefore the signal that triggers sto'matal closure. This 
type of response has been observed in olher plants and, in this 
case, il is abscisic acid produced by the roots that causes 
stomatal closure (Zhang and Davies, 1990; Passioura, 1988). 
An analysis of membrane lipids showed that water stress 
induced a reduction in leaf lipid content~, especially that of 
chloroplast lipids. This phenomenon was particularly seen in 
the tropical legumes we studied (Pham Thi et al., 1984, Pham 
Thi et al., 1990). Moreover, we showed that the reduction in 
membrane lipid fatty acid content was greater the less the 
variety was tolerant of dehydration. It therefore seems that 
there are différences benveen coconut varieties as regards 
dehydration to/erance. Nevertheless, it should be noted that the 
five coconut varieties had membrane fatty acid contents much 
lower tlwn those of the annual plants studied and they were 
s1milar to the contents measured in reviviscent plants such as 
Ramonda serbica (Pham Thi et al., 1990). In addition, the 
differences observed between the coconut varieties were notas 
great as the intervarietal differences determmed m other 
genera. This suggests that the membrane resistance to water 
stress 1s high in the five coconut varrelies studied. 
CONCLUSION 
The resi.Jts obtained during this study can be used to assess 
the merits of the d1fferent parameters used for the 
characteriwrion of drought resistance in Coconut varieties. 
Parameters relative to stomatal water vapour 
exchanges 
In the Jive varieties studied, transpiration and stomatal 
conductance diminish identically under the effect of water 
stress, but these parameters do not prm1ide any clear 
distinction bettt:een the vanetœs. Hence they are not 
paramecers sui table for the seleclion of young Coconuts, unlike 
the case of oil palm (Ad;ahossou, 1984).· However, stomatal 
conductance can be a discriminative parameter for adult 
Coco11uts, as shown by Rajagopal (1990). Nevertheless, this 
type of measurement did reveal the existence of a root signal 
responsible for reduced transpiration and stornatal 





La diminution de l'activité photosynthétique survient de la 
même façon chez toutes les variétés. Ce paramètre n'est donc 
pas discriminant. Il permet néanmoins de mettre en évidence 
différents facteurs déterminant l'évolution de l'activité 
photosynthétique lors d'un déficit hydnque. Ceux-ci semblent 
être par ordre d'importance : la conductance stomatique, le 
potentiel hydrique des palmes et. dans une moindre mesure, 
leur contenu relatif en eau. 
Paramètres relatifs à la vitesse de déshydratation 
Ces paramètres sont discriminants lorsque la sécheresse 
imposée est sévère. Les différences entre les vitesses de 
déshydratation n'apparaissent que lorsque la conductance et la 
transpiration stornatiques sont nulles. Elles peuvent être dues à 
la variabilité de la transpiration cuticulaire qm existe dans le 
genre Cocos, variabilité qui a été observée chez les adultes par 
Rajagopal (1990). 
Evolution de la composition lipidique des membranes 
cellnlaires au cours du déficit hydrique 
Les mesures ont permis de mettre en évidence des 
différences concernant la tolérance membranaire à la 
déshydratation. et en particulier de mettre en exergue la bonne 
tolérance de PB 12 l par rapport à celle de ses parents GOA et 
NJM et par rapport au NRC, lequel présente la plus faible 
tolérance membranaire paimi les 5 variétés. 
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Carbon assimilation parameters 
The reduction in carbon assimilation occurs in the sanie l'Vay 
for all the varieties Hence, this is not a discriminative 
parameter. Nevertheless, it does reveal different factors that 
determine changes in carbon assimilation under water stress. 
These seem to be as .follows, in order of importance: stomatal 
conductance. water potential of the frond.s and, to a fesser 
degree, their relative water content. 
Parameters relative to the dehydration rate 
These parameters are discriminative when the imposed 
water stress is severe. The d1fferences between the dehydration 
rates do not appear unless stomatal conductance and 
transpiration are nif. They may be due to the vanabiiity in 
cuticular transpiration that exists in the Cocos genus, 
variability that was observed in adults by Rajagopal ( 1990). 
Changes in cell membrane lipid composition during 
water stress 
The measurements revealed differences as regards 
membrane tolerance of dehydratwn, and highlighted the good 
tolerance of PB 121 compared to that ofits parents, WAT and 
MYD and compared to CRD, wluch has the lowest membrane 
tolemnce of the jive varieties. 
Tab]eau II. - Influence de la sécheresse sur divers paramètres physiologiques - (E.ffect of drought on various physiological 
parameters) 
Variétés Vitesse de déshydratation 
(Varieties) (Dehydration rate) 
m situ Folioles détachées 
(Detached leaflets) 
GOA (WAT) + + 
PB121 ++ ++ 
NThi(MYD) +++ ++ 
NJM VP (MYD CE) ++++ ++++ 
NRC (CRD) ++++ ++ 
L'ensemble des résultats obtenus permet d'ébaucher un 
portrait de chacune des variétés. Seuls les paramètres 
discriminants ont été retenus (Tabl. II). Les différentes 
tendances détaillées apparaissent ainsi clairement : 
- GOA conserve efficacement son stock d'eau au cours 
de la sécheresse. Cependant, il présente une sensibilité 
membranaire relat:tvement élevée. 
- NRC et NJM se distinguent par leurs importantes 
pertes en eau au cours de la contrainte hydnque. De plus, 
ils présentent une faible tolérance membranaire au déficit 
hydnque. Ce trait est encore plus marqué chez NRC. Les 
deux variétés naines ont donc une faible résistance à la 
sécheresse, ce qui est en accord avec les données de la 
littérature (de Nucé de Lamothe et Rognon, 1977). 
- NJM VP se déshydrate plus rapidement que NThf. Il 
présente une tolérance membranaire à la sécheresse 















All the resufts obtained provide a pzcture of each of the 
varieties. Only the dücriminaflve parameters l'Vere chosen 
(Table Il). The different tendencies listed thus appear clearly: 
- WAT easily conserves ifs stock of water during water 
stress, but it has relatively high membrane susceptibility. 
- CRD and MYD stand out through their high water 
lasses during vvater stress. ln additwn, they have low 
membrane tolerance of water ~·tress. This trait is even 
more marked in CRD. Bath dwaifvarieties therefore have 
low drought resistance, which tallies with the data in the 
literature (de Nucé de Lamothe and Rognon, 1977). 
- MYD CE becomes dehydrated more rapidly than MYD. 
lts membrane tolerance of drought is equîvalent to that of 
MYD. 
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Enfin, il faut souligner la position du PB 121 qui présente 
une tendance à la déshydratation globalement intermédiaire 
entre celle de ses deux parents GOA et NJM mais qui se 
distingue .de ces derniers par une tolérance membranaire au 
déficit hydrique élevée. Les bonnes performances du PB 121 
semblent se retrouver au champ puisqu'il a été montré, à partir 
de critères morphologiques, que l'hybride est plus résistant à la 
sécheresse que son parent GOA (Pom1er et de Taffin, 1982 ; 
de Nucé de Lamothe et Bénard, 1985). 
PERSPECTIVES 
Les travaux que nous avons réalisés sur les jeunes cocotiers 
ont permis d'ébaucher le portrait des variétés et de leur 
comportement vis~à-vis d'une sécheresse édaphique. Le 
nombre de paramètres utilisés n'est bien entendu pas exhaustif 
et il serait tout à fait souhaitable qu'il soit augmenté. Il serait 
intéressant, par exemple. de mesurer 1' activité photü-
synthétique par des méthodes permettant d' éhminer le facteur 
stomatique, comme celles qui consistent à travailler ~n 
atmosphère enrichie en gaz carbonique (Chaves, 1991). Il 
serait également intéressant d'étudier les relations qui semble 
exister entre le dessèchement racmaire et l'apparition dans les 
palmes d'un médiateur de la conductance stomatique comme 
l'acide abscissique. Enfin, l'emploi des techniques de biologie 
moléculaire appliquées à l'étude des réponses cellulaires à la 
déshydratation pourrait être très enrichissant. En effet, les 
récents travaux sur la résistance à la sécheresse ont mis en 
évidence l'importance de ce type de réponses qui assurent 
d'une part la continuité des activités pysiologiques cellulaires 
pendant la sécheresse et d'autre part garantissent un 
redémarrage rapide à la réhydratatrnn. Dans ce contexte, non-; 
avons mis en évidence 2 enzymes hydrolytiques dont l'activité 
est stimulée en réponse à la sécheresse ; cette stimulation est 
d'autant plus importante que la variété considérée est sensible 
au déficit hydrique. Après punfication des enzymes, leur 
microséquençage (qu1 est en cours pour l'une d'elles) 
permettra d'obtenir des sondes qui constitueront de puissants 
outils moléculaires pour : 
- la sélection de géniteurs de cocotiers tolérants. 
présentant peu d'activités dégradatlves correspondant à 
1' une ou l'autre enzyme. Ceci peut être facilement 
effectué par des tests ELISA réalisés à partir des anti-
corps monoclonaux, 
- l'étude de la régulation de l'expression des gènes 
codant pour ces enzymes, avec comme but u1time la 
transformation des cocotiers et l'obtention de clones à 
faible activité hydrolytique. 
Cette stratégie, envisagée ici dans le cas d'une hpase et 
d'une protéase dont on a montré qu'elles sont des marqueurs 
moléculaires de la tolérance à ]a sécheresse, peut être adaptée à 
toute autre enzyme jouant un rôle dans les réponses cellulaires 
à la contrainte hydrique. 
Les travaux ont été financés par la Communauté 
Economique Européenne dans le cadre du contrat de recherche 
TS2A-0238-M (CD) 
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Lastly, it is important ta emphasize the position of PB 121, 
which Iras dehydration tendency generally between that of its 
Iwo parems, WAT and MYD, but it stands out from them 
Jhrough its high membrane Jolerance of water stress. The good 
perfomrance of PB 121 is aJso found in the field, since it has 
been slwwn from morphoJogical ente ria that the hybrid is 
more resistant ta drought than its WAT parent (Pomier and de 
Taffi.11, 1982, de Nucé de Lamothe and Bénard, 1985). 
PROSPECTS 
Our work on young coconuts provided a p1cture of the 
varieties and of the Ir performance in relation to edaphic 
drought. Obviously, the number of paramete,rs used was not 
exhaustive and it ought ta be larger. For example, it would be 
interestmg to measure carbon assimilation usmg methods that 
ehmmate the stomatal facror, such as working in a carbon 
dioxide ennched atmmphere (Chaves, 1991). lt i,vould also be 
interesting to study the relations that seem to exist hetween the 
dryrng out of roots and the appearance of a stomatal 
conductance medwtor, such as abscisic, acid, in the /ronds. 
Finall.v, using molecular biology applted to the study of cell 
responses to dehydration could be vây' worthwhile. Indeed, 
recem 1i·ork on drought resistance has revealed the 
importance of this type of response, which en sures the 
contimuty of cell physiological actlVity during drought and 
guarantees rapid resumption after rehydration. ln this respect, 
we discovered two hydrolytic enzymes whose activity is 
stinwlated in response ta drought and the greater the 
susceptibility ta drought of the vanety considered, the greater 
was the stimulation. After purification of the 2 enzymes, their 
microsequencing (which is under way for one of them) will 
provide probes that will be powe,fu! molecular tools for: 
- sefectmg tolerant coconut parents, with few 
deterioration activities corresponding to one or: other of 
the enzymes. This can easily be done wîth ELISA tests 
based on monoclonal antibodies; 
- studying the regulation of the expression of genes 
codmg for these enzymes, with the ultimate aim of 
transformrng coconuts and obtaining clones with low 
hydrolytic activity. 
This strategy, considered here for a lipase and a protease, 
,vhich have been shown to be molecular markers for drought 
tolerance, can be adapted to any other enzyme playing a role 
in cei/11/ar responses ta water stress. 
This work lvas funded b_y the European Economie 
Community under research contract TS2A-0238-M (CD). 
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RESUME:\! 
Interés de las pruebas fisio16gicas en la caracterizaciôn de] comportamiento de 
diferentes variedades de cocotero sometidos a la seguia 
A. REPELLIN, C. DANIEL. Y. ZUILY-FODIL, 0/éaginem. 1994, 49, N"4, p. 155-169 
Hernos estudiado los efectos de una sequfa edafica sobre el eslado hfdrico (potenctal hfdrico foliar y 
contenido relativo de agua), los intercarnbios gaseosos (transp1raci6n, conductancia estomâtîca y 
as1milaci6n neta del gas carb6nico atmosférico), el conten1do y la composiciôn de Jîp1dos 
membranosos de las hops de los cocoteros j6venes (Cocos nucifem L.). Se llevan a cabo estos 
estudios con rrûras a, par un lado afinar los conocimientos referente a los mecamsmos fisrnlôgicos 
desarrollados par el cocotera como respuesta al apremio hidrico y por otra lado, estimar la validez 
de los paramétras fisiol6gicos estudiados coma criterios de selecci6n de genotipos resistentes a la 
sequfa. Se estudiarnn cinco variedades de cocotera Con mas o menas precisi6n se conoce su 
reststencta a la seguia en el campo: el Enano Amarillo de Malasia. EAM (sensible), el Enano Rojo 
de Camen:in, ERC (sensible): el Grande Oesle Africano. GOA tmedtanamente rest~tente): el PB 
121 (EAM x GOA, resistente) y el Enano Roja de Malasia, oriundo de embriones cultivados in 
vitro, EAM VP (sensibilidad desconocîda). Las plantas tienen dos an.os de edad, cultivadas en 
boisas individuales y sometidas a una sequfa edâfica mediante suspensi6n de riego. Los resultados 
muestran que las variedades enanas se deshidratan miis r<lpidamente que el GOA. El PB 121 
presenta un comportam1ento intenned1ario çntre el de los dos padres GOA y EAM. En las cinco 
varîedades es 1dénttca la cinética de disminuciôn de los intercambim gaseosos coma respuesta a la 
seguia. Se dcbe esencialmente a la suprest6n de los intercambios gaseosos al cierre de los estomas, 
fen6meno que depende poco del estado hîdrico de las palmas. Esta sugere que extsta una sen.al 
racinar que induce la d1smmuct6n de la conductancia e~tomâtica. Los contemdos de .:ic1dos grasos 
de los lipîdos foliares dtsminuyen como re~puesta al apremio edâfico en las cinco variedades, 
especialmente en el compartamiento cloroplâstico. Las pérdidas de âcidos grasos son muy 
importantes para el NRC, medias para el EAM, el GOA y el EAM y bajas para el PB 121. Esta 
sugere que exista diferencias entre las variedades de reststencia celular a la deshidrataci6n inclu~o 
si, en general, las cinco vanedades de cocotera pre~entao caracterfsticas de fuerte resîstencîa. Los 
diferentes paramétras empleados permiten par un lado, evtdenciar mecanismos fisiol6gicos a\ln 
desconocido~ y par otro lado, distinguîr variedades segûn su resistencia celular a la deshidratac16n. 
Palabras claves. - Cocotera, fisiolog1a, sequfa, mecanismos de resistencia . 
• 
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